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Ignazi, G., Mathiasen, P., Premoli, A.C. 2019. Gradientes climaticos modelan la diversidad genética en especies lefiosas de amplia distri-
bucidn: el caso de Nothofagus pumilio en los Andes del sur. Ecosistemas 28(1):35-47 Doi.: 10.7818/EC0OS.1547

Los gradientes climaticos modelan la diversidad genética en especies lefiosas de amplia distribucion: este es el caso del Nothofagus ampliamente
distribuido en los Andes del sur. Las especies de amplia distribucion son un excelente modelo para analizar las respuestas adaptativas a distintos
habitats. Se estudio la variaciéon genética en Nothofagus pumilio que habita bosques de montana y altas latitudes, a lo largo de diferentes gradientes
climaticos en Patagonia. Los resultados obtenidos muestran una fuerte relacién entre el clima y los diferentes gradientes ambientales; y como éstos
afectan a la variacion genética de N. pumilio. Las variables bioclimaticas mas influyentes estan relacionadas a las precipitaciones de verano y tem-
peraturas de invierno, siendo la tendencia general de mayor diversidad genética a mayores precipitaciones y temperaturas moderadas. Esto de-
muestra que la distribucion espacial de la diversidad genética de esta especie no ocurre aleatoriamente, sino que los patrones de estructuracion
responden a modelos climaticos complejos. Comprender cémo la adaptacion genética y/o los factores ambientales influyen sobre el rango de dis-
tribucion de las especies resulta esencial para evaluar su supervivencia a largo plazo. Mientras que algunos genotipos pueden extinguirse localmente
bajo distintos escenarios climaticos, otros podrian estar adaptados a condiciones climaticas particulares. Taxones de amplia distribucion como N.
pumilio han soportado cambios climaticos en el pasado, como los periodos glaciarios, a través de la adaptacion y la plasticidad. Resaltamos la im-
portancia de conservar la diversidad genética de las poblaciones, no solamente para la persistencia a largo plazo, sino también para amortiguar los
impactos negativos del cambio climatico global.

Palabras clave: adaptacion local; cambio climatico; plasticidad fenotipica; variables bioclimaticas

Ignazi, G., Mathiasen, P., Premoli, A.C. 2019. Climatic gradients model genetic diversity in widespread woody trees: the case of Nothofagus
pumilio in the southern Andes. Ecosistemas 28(1):35-47 Doi.: 10.7818/EC0OS.1547

Climatic gradients model genetic diversity in widespread woody trees: the case of the widely distributed Nothofagus in the southern Andes. Widespread
forest species are well suited to be the subject of studies combining adaptive responses to distinct habitats. We studied the genetic diversity of the
wide-ranging Nothofagus pumilio that inhabits high-elevation and high-latitude forests, along different environmental gradients in Patagonia. The
results of this study show a strong relationship between climate and the different environmental gradients; which in turn affect the genetic variation
of N. pumilio. The most influential variables were related to summer precipitations and winter temperatures, where greater genetic diversity was as-
sociated to higher precipitations and milder temperatures. This demonstrates that the genetic diversity of this species is not randomly distributed in
space, but it is structured according to complex climatic models. To understand how genetic adaptation and/or environmental aspects influence
species’ distribution ranges is crucial to evaluate their potential for long term survival. While some genotypes may become locally extinct under
different climatic settings, others might be locally adapted to particular climatic conditions, which may allow them to endure such changes. Widespread
taxa as N. pumilio has undergone past environmental changes, such as those that occurred during glacial periods, through adaptation and plasticity.
We highlight the importance of conserving genetic diversity of populations, not only to ensure the long-term persistence, but also to mitigate the neg-
ative impacts of global climate change.

Key words: local adaptation; climate change; phenotypic plasticity; bioclimatic variables

Una perspectiva general de la genética de
poblaciones y la variabilidad en especies lefiosas
del hemisferio sur

Las especies de amplio rango que habitan a lo largo de gra-
dientes ambientales encuentran condiciones cambiantes en el
medio fisico que generan presiones diferenciales de seleccion que
juntamente con la plasticidad fenotipica resultan en poblaciones
genéticamente polimorficas. Sumado a esto, las fuerzas neutrales

como el aislamiento genético entre distintas poblaciones y a las va-
riaciones en los tamafos poblacionales sufridos a lo largo del
tiempo, generan gran heterogeneidad a nivel intraespecifico que
puede estudiarse en el seno de las poblaciones.

El potencial de responder a cambios evolutivos depende de los
niveles de variacion genética (Reed y Frankham 2003). Por lo tanto,
poblaciones con reducida diversidad genética tendrian una capa-
cidad limitada para responder a cambios ambientales (Sgro et al.
2011). Esto es relevante bajo escenarios de cambio donde la resi-
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liencia a cambios futuros estara dada por la diversidad genética
presente en las poblaciones. La diversidad genética también se in-
tegra con multiples componentes de la demografia de la poblacion
que influyen en la tasa de crecimiento poblacional y la viabilidad, a
saber, procesos estocasticos debido al tamafio de la poblacién (es
decir, deriva génica) y dispersion entre poblaciones (es decir, flujo
de genes) (Allendorf et al. 2013). Poblaciones pequefas o con co-
nectividad reducida a menudo poseen baja diversidad genética y,
por lo tanto, capacidad reducida para responder al cambio ambien-
tal futuro a través de ajustes adaptativos por selecciéon natural, y
mayor probabilidad de sufrir los efectos negativos de la endogamia
(Willi et al. 2006; Hoffmann y Willi 2008).

Los gradientes ambientales y las caracteristicas del habitat pue-
den influir en el flujo de genes entre poblaciones directamente, in-
terrumpiendo la dispersion (por ejemplo, barreras fisicas), o
indirectamente, impidiendo el establecimiento exitoso y/o posterior
supervivencia (por ejemplo, mediante mecanismos de adaptacion
local) (Nosil et al. 2005; White et al. 2010; Burgess et al. 2012). Asi-
mismo, cambios a lo largo de dichos gradientes, como los ocurridos
durante las oscilaciones climaticas del periodo Cuaternario, afec-
taron significativamente a las poblaciones ocupando distintas por-
ciones de los mismos y acarreando diferentes consecuencias en
especies que difieren en sus caracteristicas de historia de vida (i.e.
autoecoldgicas). Asi, por ejemplo, aquellas especies sensibles a
las bajas temperaturas probablemente sufrieron cuellos de botella
demograficos y hasta en algunos casos se podria haber producido
la extincion local de sus poblaciones, debiendo colonizar el area
perturbada una vez restablecidas las condiciones favorables (Souto
et al. 2015). Esto resulta en poblaciones empobrecidas genética-
mente debido al efecto fundador, que surge de la accion de la de-
riva genética a lo largo del frente de recolonizacion, a diferencia de
las especies tolerantes a las bajas temperaturas, que pudieron so-
brevivir localmente conservando su estructura genética original
(Markgraf et al. 1995; Premoli et al. 2000).

Los bosques templados del sur de Sudamérica poseen el rasgo
caracteristico de estar dominados por especies del género Notho-
fagus. Estas son especies principalmente de arboles y también ar-
bustos que estan presentes a lo largo de los mas de 3000 km de
extension latitudinal que posee el bosque templado de Sudamérica.
Una de las especies mas conspicuas de los bosques de Patagonia
es Nothofagus pumilio y ha sido objeto de numerosos estudios de
la distribucion de la variacion genética combinando analisis mole-
culares con experimentos manipulativos en jardin comun y de
transplantes reciprocos (Premoli et al. 2007; Mathiasen y Premoli
2010; Mathiasen y Premoli 2016).

Gradiente latitudinal, influencia de factores histéricos

Para muchas especies arboéreas, es conocido el efecto que tu-
vieron las ultimas glaciaciones sobre sus rangos de distribucion.
Durante periodos frios las especies tendieron a reducir sus rangos
de distribucion, quedando restringidas a zonas denominadas de re-
fugio, bajo climas menos extremos. En el caso del hemisferio norte
muchas especies se refugiaron hacia el extremo sur (i.e. calido) de
distribucion de las especies (Hewitt 2000). Tal seria el caso de es-
pecies sensibles al frio que no habrian tolerado las bajas tempera-
turas registradas durante periodos frios. Sin embargo, dadas las
condiciones fisicas del sur de Sudamérica tales como la mayor in-
fluencia oceanica y la heterogeneidad del paisaje debido a la pre-
sencia de la Cordillera de los Andes, se postulé que las especies
tolerantes a las bajas temperaturas habrian podido sobrevivir en
pequenas poblaciones bajo condiciones microclimaticas favorables
(Markgraf et al. 1995) a lo largo de sus distribuciones actuales
dando lugar a la existencia de refugios multiples (Premoli et al.
2000). Esta hipotesis fue analizada mediante marcadores molecu-
lares y técnicas de modelado de nicho ecoldgico a lo largo de la
distribucién latitudinal de N. pumilio que permitieron establecer que
N. pumilio subsistio a las condiciones del ultimo maximo glaciar,
ocurrido en Patagonia 25 000 afios antes del presente, principal-
mente hacia el extremo norte (i.e. calido) de su distribucion latitu-
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dinal. Sin embargo, no solamente el modelaje de nicho sino tam-
bién la presencia de polen a altas latitudes, daban cuenta de la po-
sible presencia in situ de Nothofagus a través del tiempo a latitudes
tan australes como Tierra del Fuego (Premoli et al. 2010). El anali-
sis genético de distintas poblaciones a lo largo de la distribucion la-
titudinal de N. pumilio indicé que las poblaciones ubicadas hacia el
sur no mostraron evidencia de menor diversidad genética que las
del norte, tal como se esperaria si estas ultimas hubieran sido la
fuente de propagulas de la colonizacion postglaciaria. No sola-
mente no fue menor la diversidad genética hacia el sur, sino que
algunos parametros poblacionales como la heterocigosis y la ri-
queza alélica mostraron mayores valores en estas ultimas (Mathia-
sen y Premoli 2010). Por lo tanto, estos resultados sugieren la
presencia de un acervo genético que fue conservado a lo largo de
las oscilaciones climaticas del Cuaternario de Patagonia.

Gradiente altitudinal, variaciéon genética y demografica

Las especies lefiosas generalmente poseen fecundacion cru-
zada predominante, debido a la polinizacion y dispersion de semi-
llas anemdfilas, y configuran poblaciones de gran tamafo con
amplias distribuciones geograficas. Las poblaciones de gran ta-
mafio son relativamente menos afectadas por la deriva génica, que
erosiona la diversidad genética en poblaciones pequefias (Allendorf
et al. 2013). Esto, juntamente con el hecho de que las especies
principalmente aldgamas mantienen altas tasas de flujo génico
entre distintas poblaciones, resulta en especies genéticamente va-
riables. Sin embargo, dicha variacion genética esta lejos de distri-
buirse homogéneamente en las poblaciones y suele estructurarse
a distintas escalas espaciales de manera jerarquica; desde indivi-
duos, familias (i.e. grupos de individuos emparentados), poblacio-
nes (conjunto de individuos que comparten un acervo genético
comun y relativamente diferenciado de otras poblaciones), y regio-
nes geograficas (e.g. Epperson 2003; Wagner y Fortin 2013).

La Cordillera de los Andes presenta marcados gradientes alti-
tudinales a lo largo de los cuales las condiciones ambientales tales
como, la temperatura, la radiacion solar, la exposicion al viento y
las caracteristicas del suelo, varian marcadamente con la altitud en
distancias de unos pocos cientos de metros. En el extremo superior
del gradiente altitudinal, las condiciones extremas imponen restric-
ciones severas para la reproduccion y establecimiento de plantas
por semillas, debido a un acortamiento de la estacién de creci-
miento, a las bajas temperaturas y a la persistencia de la cobertura
de nieve (Korner 2007). Como consecuencia, se espera encontrar
una gran variacion morfologica en especies que habitan un amplio
rango altitudinal. Esta variacion puede estar explicada no sélo por
la capacidad de aclimatacion de dichas especies a distintos am-
bientes (plasticidad fenotipica) sino también por la seleccion dife-
rencial de genotipos bajo distintas condiciones de un gradiente
ambiental. Ademas, un restringido flujo génico dentro y entre po-
blaciones, provocaria un incremento en la diferenciacion genética
resultando en una compleja estructura genética. Dichas restriccio-
nes al flujo génico dentro de las poblaciones pueden ocurrir por li-
mitada dispersion de semillas y establecimiento local de
propagulos, y/o marcadas diferencias en la fenologia de la floracién
que aislan reproductivamente aun a poblaciones contiguas.

Alo largo del gradiente altitudinal N. pumilio presenta una va-
riacion morfoldgica significativa en sus formas de crecimiento
(Rusch 1993; Barrera et al. 2000). Experimentos de jardin comun
mostraron que las diferencias en la arquitectura de las plantas, la
morfologia foliar y caracteres ecofisiolégicos poseen base genética
(Premoli 2004; Premoli y Brewer 2007; Premoli et al. 2007). Se ha
descrito un alto grado de asociacion fenoldgica con la altitud, ha-
biendo un desfasaje significativo de dos semanas en la apertura
de las yemas (y por lo tanto en la floracién) entre sitios de los limites
altitudinal inferior y superior (Rusch 1993). El mantenimiento de di-
chas diferencias en jardin comun demostré que la fenologia foliar
esta determinada genéticamente (Premoli et al. 2007). Modelos de-
mograficos en gradientes altitudinales de N. pumilio mostraron que
la disponibilidad de semillas y el establecimiento de adultos se vuel-

36



Ecosistemas 28(1): 35-47

ven cada vez mas escasos con el aumento de la altitud donde ade-
mas la regeneracion ocurre principalmente por una abundante pro-
duccion de rebrotes (y escasez de renuevos) (Martinez-Pastur et
al. 1997; Cuevas 2000; Daniels 2000; Premoli 2004). En cambio,
en el limite inferior del bosque la regeneracion de N. pumilio ocurre
principalmente gracias a la apertura de claros bajo el dosel, ya sea
por la caida de arboles (Heinemann et al. 2000) u otros disturbios
a mayor escala (e. g. avalanchas, incendios, vulcanismo).

Gradiente longitudinal de precipitacion

Sobre las laderas orientales de la Cordillera de los Andes existe
un marcado gradiente ambiental longitudinal. Esto se debe princi-
palmente a la influencia de los vientos predominantes provenientes
del océano Pacifico y el efecto sombra de la cordillera. De esta
manera, se genera un pronunciado gradiente de precipitacion de
oeste a este, en el cual las precipitaciones anuales disminuyen de
3000 mm a menos de 800 mm en una distancia de s6lo 50 Km
(Veblen et al. 1996). Hacia el extremo seco del gradiente de pre-
cipitacion, en el ecotono entre la estepa y bosque subandino, N.
pumilio forma poblaciones pequeias y aisladas. Dichas poblacio-
nes consideradas marginales sufren el efecto combinado del ais-
lamiento y la deriva genética que juntamente con presiones
diferenciales de seleccion resultaran en diferencias genéticas
(Yang et al. 2016).

Caso de estudio: variacion genética y ecolégica de
una especie lefiosa de amplia distribucién en el
hemisferio Sur (Nothofagus pumilio)

Si bien existe abundante informacion sobre las presiones de se-
leccion divergentes en N. pumilio a lo largo de su rango de distribu-
cion, resta analizar la influencia del clima sobre el acervo genético
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de sus poblaciones. En este trabajo analizamos el efecto del clima
sobre distintos parametros de diversidad genética neutral de una
especie de bosque de amplia distribucién que ocupa los gradientes
ambientales altitudinal, latitudinal, y longitudinal de Patagonia. El
objetivo del trabajo es dilucidar las variables climaticas que mayor
influencia tienen sobre la variacion genética de las poblaciones. De
esta manera, patrones de variacion en rasgos de base genética en
relacion con el clima podrian utilizarse para guiar la transferencia
de semillas para reforestacién e implementacion de practicas de
translocacion de individuos y facilitar la adaptacion rapida a climas
cambiantes (Aitken y Whitlock 2013). Se utilizaran datos genéticos
propios (gradiente longitudinal) e informacion previamente publicada
por los demas autores de este trabajo (gradientes altitudinal y lati-
tudinal) como variables dependientes de modelos de regresién mul-
tiple en las que las variables bioclimaticas a lo largo de cada uno de
dichos gradientes seran utilizadas como variables explicatorias in-
dependientes.

Material y métodos

Especie de estudio

Nothofagus pumilio es una especie de hoja caduca que forma
bosques puros y domina el limite altitudinal superior a lo largo de
toda la distribucion del bosque templado austral, ocupando también
los pisos altitudinales inferiores llegando hasta el nivel del mar en
el extremo austral (Fig.1). Por lo tanto, se ve afectada por los tres
gradientes: latitudinal (norte-sur), longitudinal (este-oeste) y altitu-
dinal de elevacion. Los mismos representan gradientes complejos
dados por un paisaje montafioso con la presencia de la Cordillera
de los Andes que corre de norte a sur y la influencia de los vientos
predominantes del oeste que determinan el mas abrupto de los gra-
dientes ambientales y que corresponde al longitudinal.

Figura 1. Mapa del area de distribucién espacial de N. pumilio en los Andes del sur (A), y fotografias donde se muestran poblaciones ubicadas en los ex-

tremos de los gradientes latitudinal (B), longitudinal (C), y altitudinal (D).

Figure 1. Map of the spatial distribution area of N. pumilio in the southern Andes (A), and photographs depicting populations in the extremes of the

latitudinal (B), longitudinal (C), and altitudinal (D) gradients.
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Analisis de datos

Se analizé la variacion en la diversidad genética neutral de N.
pumilio a lo largo de los gradientes climaticos latitudinal, longitudinal
y altitudinal mediante marcadores moleculares neutros isoenzima-
ticos. Se utilizaron datos de diversidad genética extraidos de tra-
bajos publicados anteriormente para 14 y 27 poblaciones de los
gradientes altitudinal (Premoli 2003) y latitudinal (Mathiasen y Pre-
moli 2010), respectivamente (Tablas A1, A2 y A3). Para el gra-
diente longitudinal se sumaron datos isoenzimaticos de 35
poblaciones de N. pumilio ubicadas entre los 40 y 43°S a los datos
ya publicados de 7 poblaciones centrales en el mismo rango
(Mathiasen y Premoli 2010). El procedimiento de extraccién y ana-
lisis de isoenzimas para las nuevas poblaciones se realizd si-
guiendo la metodologia descripta en Premoli (2003). Para cada
sitio se extrajeron los datos climaticos en base a 19 variables bio-
climaticas que fueron obtenidas de la base de datos de WorldClim
version 1 (Hijmans et al. 2005; http://www.worldclim.org) con una
resolucién espacial de 30 seg (Tabla A4). Estas variables son de-
rivadas de promedios mensuales de temperatura y precipitacion re-
presentativos de las dimensiones climaticas relevantes para la
determinacion de la distribucion de especies (Hijmans et al. 2005).
A continuacién, se realizaron regresiones lineares simples para eva-
luar la relacion entre las variables bioclimaticas y los diferentes gra-
dientes ambientales latitudinal, longitudinal y altitudinal. Ademas,
para evaluar la diversidad genética en cada gradiente se utilizaron
los datos de cuatro parametros de diversidad genética extraidos de
los trabajos mencionados anteriormente, que consistieron en: nu-
mero de alelos efectivo (Ae), riqueza alélica (Ar), heterocigosis ob-
servada (Ho) y heterocigosis esperada (He). Dichos parametros
fueron calculados utilizando los programas POPGENE v1.32 (Yeh
etal. 1999) y FSTAT v 2.9.3 (Goudet 2001). Para evaluar la variacion
en la diversidad genética de la especie en funcién de los gradientes
latitudinal, longitudinal y altitudinal se realizaron regresiones lineares
simples entre las cuatro variables de diversidad genética (Ae, Ar, Ho
y He) y la latitud, longitud y altitud para cada gradiente, respectiva-
mente. Se realizaron regresiones multiples para evaluar la relacion
entre las variables de diversidad genética (variables dependientes)
y las 19 variables bioclimaticas (variables independientes). Todos
los analisis estadisticos fueron realizados utilizando el programa
STATISTICAV.7.0 (StatSoft, Inc. 2004) y se probaron los supuestos
de normalidad (prueba de Kolmogorov-Smirnov) y homocedastici-
dad (evaluada mediante grafico de residuales vs. predichos). Las
regresiones fueron consideradas significativas con una significancia
de P < 0.05. En el caso de las regresiones multiples los p-valores
fueron corregidos siguiendo a Benjamini y Hochberg (1995).

Resultados

Los analisis de regresiones simples realizadas entre las 19 va-
riables bioclimaticas y los diferentes gradientes ambientales arroja-
ron resultados significativos en la mayoria de los casos (Tablas
A5-A7). Para el gradiente latitudinal 16 de las 19 variables biocli-
maticas mostraron una asociacion significativa con la latitud, las va-
riables asociadas con la precipitacion aumentan hacia latitudes mas
altas, mientras que las variables asociadas a la temperatura mos-
traron los menores valores hacia el sur de la distribucion de la es-
pecie (Tabla A5). En el gradiente longitudinal, 13 de las 19 variables
bioclimaticas mostraron una asociacion significativa con la longitud,
de manera que las variables relacionadas con la precipitacion dis-
minuyen hacia el este de la distribucion de la especie, mientras que
las variables asociadas a la temperatura aumentan (Tabla A6). Por
otro lado, en el gradiente altitudinal, 14 de las 19 variables bioclima-
ticas arrojaron una relacion significativa con la altitud (Tabla A7).
Las variables de temperatura mostraron una relacién negativa con
la altitud, mientras que las variables de precipitacion mostraron di-
ferentes tendencias segun la época del afio. En los meses mas frios
y humedos, las precipitaciones fueron menores en altitudes meno-
res, mientras que en los meses mas calidos y secos las precipita-
ciones fueron menores a mayor altitud (Tabla A7).
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Las regresiones simples entre la diversidad genética neutral y
los distintos gradientes ambientales arrojaron relaciones significa-
tivas entre los parametros de diversidad genética neutral y la latitud
y la altitud (Tabla A8, Fig. 2). No se encontraron relaciones signifi-
cativas entre los parametros de diversidad genética y el gradiente
longitudinal (Tabla A8, Fig. 2). Para el gradiente latitudinal, se en-
contré un incremento significativo (P < 0.05) de Ae ( r?» = 0.30),
Ar( r? =0.29), Ho( r? = 0.33), y He (r? = 0.29) con la latitud (Tabla
A8, Fig. 2). Por otro lado, las regresiones simples realizadas para
el gradiente altitudinal mostraron una disminucion significativa
(P <0.05) en Ae (r> =0.31), Ar (> = 0.38), y en Ho (©* = 0.63) y
He (r? = 0.32) con la altitud (Tabla A8, Fig. 2).

Por ultimo, los analisis de regresion multiple entre los parame-
tros de diversidad genética y las variables bioclimaticas arrojaron
resultados significativos para los distintos gradientes ambientales
(Tabla 1). En el gradiente latitudinal, Ae, Ar, Ho y He presentaron
una relacion positiva significativa con las variables de precipitacion,
especialmente precipitaciones de verano, y ademas presentaron
mayores valores en sitios donde las variables de temperatura al-
canzaban valores intermedios (Tabla 1, Fig. A1). En el gradiente
longitudinal, Ae mostr6 una relacion significativa positiva con la pre-
cipitacion del mes mas seco, es decir la de verano (Tabla 1,
Fig. A1). En el gradiente altitudinal, Ae y He presentaron una rela-
cién significativa y positiva con la precipitacion del mes mas seco
(verano), mientras que las variables Ar y Ho mostraron una relacion
significativa y positiva con la temperatura media de los meses mas
himedos, que corresponden a los meses de otofio-invierno
(Tabla 1, Fig. A1).

Discusion

Los resultados obtenidos en este trabajo ponen en evidencia
una fuerte relacién entre el clima, a lo largo de gradientes ambien-
tales (latitudinal, longitudinal y altitudinal) modelando los niveles
de variacion genética de las poblaciones de N. pumilio. Las va-
riables bioclimaticas mas influyentes sobre la diversidad genética
se encontraron relacionadas principalmente a las precipitaciones
de verano y temperaturas de invierno, siendo la tendencia general
de mayor diversidad genética a mayores precipitaciones y tem-
peraturas.

Comprender como la adaptacion genética y/o los factores am-
bientales influyen sobre el rango de distribucion de las especies
resulta esencial para evaluar su supervivencia a largo plazo (Ka-
peller et al. 2016). La persistencia de las poblaciones bajo cam-
bios ambientales puede ser posible si las poblaciones incluyen
variantes genéticas adaptadas a esos ambientes (Safriel et al.
1994; Sabatier et al. 2011), o exhiben alta plasticidad fenotipica.
Bajo escenarios de calentamiento global se espera una retraccién
en el rango de distribucién de las especies, siendo las poblacio-
nes ubicadas en los extremos de los gradientes ambientales (la-
titudinal, longitudinal y altitudinal) las que sufriran en mayor
medida los efectos negativos del cambio climatico. La sensibilidad
potencial de las especies a estos cambios puede ser, al menos
en parte, estimada a priori a partir de su distribucién geogréfica a
lo largo de gradientes y de sus caracteristicas de nicho (Broenni-
mann et al. 2006). Si las especies no se adaptan lo suficiente-
mente rapido, o su amplitud de tolerancia es muy restringida para
responder mediante plasticidad fenotipica, deberan desplazarse
en el espacio geografico para encontrar condiciones ambiental-
mente favorables, dando lugar a procesos de colonizacion o ex-
tincion local. Debido a esto, el estudio e interpretacion de patrones
de variacién genética a lo largo de gradientes ambientales se ha
convertido en un objetivo prioritario en conservacion. Una de las
predicciones bajo calentamiento es la migracion de las especies
hacia altas latitudes, i.e. hacia el sur en el Hemisferio Sur, rastre-
ando su o6ptimo climatico (Parmesan y Yohe 2003). El aumento
de la variacion genética encontrado hacia el sur sugiere que di-
chas poblaciones de N. pumilio contarian con un acervo genético
diverso para responder ante climas cambiantes.
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Figura 2. Relacion entre los parametros de diversidad genética y los diferentes gradientes ambientales de N. pumilio. Ae, nimero efectivo de alelos; Ar,

riqueza alélica; Ho, heterocigosis observada; He, heterocigosis esperada.

Figure 2. Relationship among genetic diversity parameters and the different environmental gradients of N. pumilio. Ae, effective number of alleles; Ar,

allelic richness; Ho, observed heterozygosity; He, expected heterozygosity.
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Tabla 1. Resumen de las regresiones multiples entre las variables de diversidad genética y las 19 variables bioclimaticas para N. pumilio en los diferentes
gradientes ambientales. Ae, niumero efectivo de alelos; Ar, riqueza alélica;, Ho, heterocigosis observada; He, heterocigosis esperada. Las referencias de
las variables bioclimaticas se encuentran en la Tabla A4.

Table 1. Multiple regression summary among genetic diversity parameters and the 19 bioclimatic variables for N. pumilio for the different environmental
gradients. Ae, effective number of alleles; Ar, allelic richness; Ho, observed heterozygosity; He, expected heterozygosity. References for bioclimatic variables

are in Table A4.

Variable dependiente R2 F Df P Variables predictoras B
Gradiente latitudinal Ae 0.80 13.52 6;20 <0.001 BIO14 2.56
BIO17 -7.34
BIO18 5.45
BIO8 -0.61
BIO9 0.83
BIO15 -0.76
Ar 0.78 9.44 719 0.029 BIO17 -6.89
BIO18 5.02
BIO8 -0.82
Ho 0.79 12.47 6;20 0.033 BIO18 6.84
BIO17 -8.57
BIO8 -0.33
BIO14 2.49
BIO9 0.67
He 0.77 9.05 719 0.029 BIO17 -6.59
BIO18 4.74
BIO8 -0.82
Gradiente longitudinal Ae 0.32 3.46 5;36 0.050 BIO14 2.80
BIO18 -4.36
BIO9 -0.73
BIO16 7.96
Gradiente altitudinal Ae 0.38 7.31 1,12 0.019 BIO14 0.62
Ar 0.39 7.56 1,12 0.018 BIO8 0.62
Ho 0.47 4.87 2;11 0.050 BIO8 0.76
He 0.35 6.41 1,12 0.026 BIO14 0.59

Los gradientes ambientales son el resultado de interacciones
complejas de variables climaticas que impactan en el seno de las
poblaciones naturales. Las especies de amplias distribuciones
mostraran ajustes a dichas variaciones ambientales pudiendo res-
ponder de manera adaptativa (i.e. con base genética) en respuesta
a dichos gradientes. Si bien se espera que la seleccién natural
opere principalmente sobre caracteres poligénicos cuantitativos, se
ha sugerido que medidas de diversidad genética pueden utilizarse
como sustitutos de la aptitud (Reed y Frankham 2003). En particu-
lar, los patrones encontrados para marcadores neutrales en este
trabajo en el gradiente altitudinal se pueden correlacionar con las
respuestas adaptativas medidas sobre N. pumilio provenientes de
condiciones contrastantes de altitud.

Experimentos de jardines comunes reflejaron diferencias de
base genética fenoldgicas, ecofisiologicas, arquitecturales de las
plantas y morfologia foliar que reflejan el abrupto gradiente clima-
tico altitudinal (Premoli et al. 2007; Premoli y Brewer 2007). Asi, la
mayor diversidad genética encontrada bajo mayores temperaturas
se correlaciona con mayor crecimiento a menores alturas (Premoli
et al. 2007). Sin embargo, el acervo genético de las poblaciones
no solamente reflejara los efectos directos del clima, sino también
indirectos que impactan sobre la demografia de las poblaciones y
se ven reflejados en su estructura genética. Asi ocurre por ejemplo,
en rodales de N. pumilio de baja a mediana altitud donde la predo-

minante regeneracién por semillas resulta en una estructura demo-
grafica compleja que consiste en el agrupamiento espacial de indi-
viduos con genotipos emparentados y una mayor diversidad
genética (Mathiasen y Premoli 2013). En cambio, en el limite alti-
tudinal superior, predomina la propagacién vegetativa con una es-
poradica reproduccién sexual, produciendo una mayor
homogeneidad genética. Si bien bajo cambio global se predicen
migraciones altitudinales de las especies (Parmesan y Yohe 2003),
experimentos de transplantes reciprocos de N. pumilio sugieren
que las poblaciones genéticamente diversas de menores altitudes
tendran mas capacidad de respuesta que las que se encuentran
hacia el limite altitudinal superior del bosque, las que a su vez se-
rian propensas de sufrir decaimiento local (Mathiasen y Premoli
2016). Estos resultados muestran que las repuestas que se predi-
cen bajo calentamiento en el gradiente altitudinal pueden ser mas
complejas que lo esperado.

Otra de las predicciones bajo el calentamiento global se refiere
al aumento de estrés por sequia, el cual se espera sea aun mas
marcado hacia los extremos de distribucion de las especies (Jump
et al. 2009). Sumado a esto, en Patagonia, la influencia de la Cor-
dillera de los Andes crea un pronunciado gradiente de precipitacion
longitudinal de oeste a este debido al efecto sombra de lluvia de
los vientos humedos provenientes del Pacifico (Veblen et al. 1996).
Por lo cual las poblaciones de N. pumilio en los extremos mas xé-
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ricos se encuentran bajo intensas presiones de seleccién. En este
trabajo encontramos una asociacion significativa entre el nimero
efectivo de alelos y el aumento de la precipitacién del mes mas
seco con la longitud. Sin embargo, el analisis de poblaciones a lo
largo del gradiente longitudinal mediante secuencias conservadas
de ADN del cloroplasto mostro la presencia de variantes genéticas
Unicas hacia el extremo seco de precipitacion, lo que destaca el rol
de las poblaciones marginales como reservorio genético en el largo
plazo (Ignazi G. datos sin publicar). Por otro lado, el cultivo en jardin
comun de N. pumilio de los extremos del gradiente de precipitacion,
si bien resultaron similares para caracteres cuantitativos (nimero
de ramas, rasgos morfolégicos foliares y densidad estomatica), las
respuestas ecofisiolégicas a un experimento de déficit hidrico de
plantulas provenientes del extremo humedo mostraron menor efi-
ciencia en el uso del agua que las del seco sugiriendo la existencia
de diferencias genéticas entre origenes (Ignazi G. datos sin publi-
car). Esta evidencia indica que las poblaciones de N. pumilio que
habitan el extremo seco han desarrollado adaptaciones diferencia-
les a las condiciones contrastantes de precipitacion del gradiente
longitudinal.

Conclusiones

En este trabajo resaltamos la importancia de la puesta en valor
de la diversidad genética en el seno de las poblaciones como prio-
ritario, no solamente para la persistencia a largo plazo de las es-
pecies, sino también para amortiguar los impactos negativos de los
rapidos cambios ambientales que ocurren actualmente. En relacion
con esto Ultimo, las especies forestales estarian en riesgo debido
a sus ciclos de vida largos y madurez reproductiva tardia, lo cual
puede impactar negativamente sobre la capacidad de desarrollar
respuestas rapidas (Jump et al. 2008). Resulta entonces primordial
la proteccion y manejo ecoldgico de los habitats hacia los extremos
de distribucion de las especies, reduciendo por ejemplo otras pre-
siones extrinsecas de origen antrépico (Moritz et al. 2012), con el
objetivo de conservar la diversidad existente (Kapeller et al. 2016).

Las especies de amplia distribucion que habitan gradientes am-
bientales presentan variacion en una gran cantidad de caracteres,
muchos de los cuales poseen base genética. Conocer el grado de
variacion genética y/o de plasticidad fenotipica para distintos ca-
racteres de especies dominantes, es relevante para predecir posi-
bles respuestas futuras a cambios en el clima. Bajo escenarios de
calentamiento global se espera una retraccion en el rango de dis-
tribucidn de las especies. Se hipotetiza que las poblaciones ubica-
das en los extremos de los gradientes ambientales (latitudinal,
longitudinal y altitudinal) seran las que sufriran en mayor medida
los efectos negativos del cambio climatico. Las poblaciones ubica-
das hacia el norte, en mayores alturas y hacia los extremos secos
serian mas vulnerables al calentamiento dada la relativamente re-
ducida diversidad genética que poseen para responder a nuevas
condiciones.
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Anexo

Tabla A1. Caracteristicas geograficas y diversidad genética de las 27 poblaciones analizadas de Nothofagus pumilio en el gradiente latitudinal. Ae, nimero
de alelos efectivo; Ar, riqueza alélica; Ho, heterocigosis observada y He, heterocigosis esperada.

Table A1. Geographical characteristics and genetic diversity of the 27 analyzed populations of Nothofaqus pumilio for the latitudinal gradient. Ae, effective
number of alleles; Ar, allelic richness; Ho, observed heterozygosity and He, expected heterozygosity.

Poblacion* ID Latitud Longitud Altitud Ae Ar Ho He
Lag. Epulauquen EPU -36.86 -71.07 1663 1.12 1.13 0.058 0.063
Po. Icalma ICA -38.80 -71.27 1330 1.04 1.06 0.026 0.033
Vn Batea Mahuida. BMH -38.84 -71.23 1500 1.06 1.09 0.020 0.046
L. Moquehue MIR -39.00 -71.38 1275 1.05 1.08 0.028 0.041
L. Rucachoroi RCH -39.24 -71.21 1380 1.08 1.12 0.027 0.065
Po. Tromen TRO -39.59 -71.43 1125 1.05 1.08 0.039 0.043
Co. Chapelco CHP -40.20 -71.31 1375 1.08 1.13 0.055 0.066
Po. Cordoba CBA -40.59 -71.16 1360 1.05 1.08 0.036 0.042
Co. Challhuaco CHA -41.25 -71.28 1325 1.02 1.04 0.021 0.020
Co. Perito Moreno PMO -41.79 -71.56 990 1.05 1.09 0.033 0.046
Co. Piltriquitron PQN -41.97 -71.48 1250 1.02 1.03 0.008 0.016
Co. La Hoya LHY -42.84 -71.26 1275 1.18 1.21 0.067 0.108
L. Vintter VIN -43.97 -71.52 950 1.05 1.07 0.034 0.036
El Portezuelo PTZ -46.07 -71.69 1001 1.22 1.22 0.096 0.122
A. Canalele CAN -46.93 -71.86 1087 1.25 1.23 0.067 0.130
Mte. San Lorenzo SLzZ -47.75 -72.35 1100 1.01 1.01 0.005 0.005
Co. Leones LEO -47.79 -72.12 890 1.09 1.09 0.034 0.052
L. Azara AZA -47.84 -72.27 900 1.07 1.09 0.046 0.049
Riviera RIV -47.94 -72.37 850 1.01 1.02 0.010 0.010
L. Burmeister BUR -47.95 -72.12 910 1.20 1.26 0.059 0.136
L. del Desierto DES -49.08 -72.89 457 1.38 1.41 0.095 0.221
Chaltén Seco CTS -49.21 -72.95 454 1.46 1.39 0.105 0.204
El Chaltén CTN -49.27 -72.95 687 1.34 1.38 0.122 0.200
L. Onelli ONI -50.11 -73.30 196 1.31 1.34 0.116 0.190
L. Grey GRE -51.59 -72.60 118 1.20 1.21 0.120 0.105
Mte. Alto MAL -52.08 -71.86 292 1.22 1.26 0.088 0.126
Pta. Arenas ARE -53.29 -71.05 162 1.10 1.15 0.060 0.078

* datos extraidos de Mathiasen y Premoli (2010).
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Tabla A2. Caracteristicas geograficas y diversidad genética de las 42 poblaciones analizadas de Nothofagus pumilio en el gradiente longitudinal. Ae, nu-
mero de alelos efectivo; Ar, riqueza alélica; Ho, heterocigosis observada y He, heterocigosis esperada.

Table A2. Geographical characteristics and genetic diversity of the 42 analyzed populations of Nothofaqus pumilio for the longitudinal gradient. Ae, effective
number of alleles; Ar, allelic richness; Ho, observed heterozygosity and He, expected heterozygosity.

Poblacion ID Latitud Longitud Altitud Ae Ar Ho He
Po. Cérdoba* CBA -40.60 -71.15 1237 1.06 1.24 0.05 0.06
Co. La Mona MON -40.58 -71.70 1081 1.39 1.48 0.18 0.17
Cuyin Manzano 6 6CUY -40.82 -71.19 1529 1.41 1.89 0.17 0.25
Cuyin Manzano 5 5CUY -40.84 -71.20 1576 1.35 1.58 0.1 0.19
Cuyin Manzano 4 4CUY -40.86 -71.19 1739 1.81 2.25 0.3 0.43
Cuyin Manzano 3 3Cuy -40.91 -71.22 1717 1.53 1.82 0.18 0.31
Cuyin Manzano 2 2CUY -40.93 -71.27 1757 1.55 1.95 0.19 0.30
Cuyin Manzano 1 1CUY -40.94 -71.34 1208 1.93 2.28 0.29 0.42
Ea. Altos del Fortin FOR -40.97 -71.22 1155 1.6 1.77 0.39 0.32
L. Ortiz Basualdo BAS -40.98 -71.85 1131 1.63 217 0.38 0.37
Lag. Los Clavos CLA -41.05 -71.83 1230 1.38 1.92 0.19 0.27
Po. de las nubes PDN -41.08 -71.78 1555 1.83 2.15 0.29 0.41
Co. Lopez* LOP -41.09 -71.55 1213 1.22 1.56 0.08 0.15
Lag. Negra LN -41.14 -71.57 1184 1.59 1.88 0.23 0.31
Co. Otto* OTO -41.15 -71.37 1102 1.04 1.17 0.03 0.04
A. del medio AM -41.21 -71.21 1100 1.8 2.23 0.35 0.41
Jesus JES -41.23 -71.25 1003 1.34 1.80 0.14 0.23
Co. Challhuaco*® CHA -41.25 -71.28 1325 1.03 1.13 0.03 0.03
Nirihuau Arriba NIR -41.29 -71.25 1118 1.59 1.87 0.36 0.34
Ea. Buitrera BUI -41.30 -71.13 1299 1.81 2.31 0.36 0.39
V. Llodconto LLO -41.39 -71.59 1397 1.32 1.64 0.19 0.19
A. Chenquenillén CHE -41.50 -71.08 1390 1.4 1.87 0.28 0.26
Baguales BAG -41.50 -71.34 1371 1.91 2.33 0.24 0.44
Lengas de Oro LDO -41.67 -71.11 1224 1.08 1.25 0.05 0.06
A. las Minas ALM -41.74 -71.16 1242 1.33 1.73 0.16 0.23
Las Huaytekas HUA -41.76 -71.41 1349 1.67 1.92 0.22 0.38
Co. Perito Moreno* PMO -41.80 -71.57 990 1.07 1.25 0.04 0.06
Ref. Natacion NAT -41.88 -71.58 1183 1.51 1.70 0.22 0.25
Ea. Mallin Kume MAK -41.90 -71.21 1058 1.45 1.89 0.21 0.28
Pob. Soto SOT -41.93 -71.37 940 1.76 1.99 0.21 0.43
Co. Piltriquitron* PQN -41.97 -71.48 1250 1.01 1.05 0.01 0.01
Ref. Motoco MOT -41.98 -71.71 813 1.44 1.70 0.2 0.27
Ciid. del zorro CDz -42.41 -71.13 1081 1.7 2.27 0.27 0.41
Cholila CHO -42.42 -71.62 1200 1.95 240 0.24 0.44
Co. La Momia MOM -42.58 -71.60 950 2.36 2.64 0.23 0.52
Pob. Neira NEI -42.65 -71.57 177 1.46 1.79 0.26 0.24
Lag. Escondida ESC -42.76 -71.74 913 1.75 2.03 0.23 0.39
Co. La Hoya* LHY -42.83 -71.27 1275 1.25 1.49 0.09 0.14
Alto del Rio Percey PER -42.84 -71.45 1049 1.4 1.54 0.23 0.22
A. Cascada CAS -42.91 -71.64 1061 1.69 2.06 0.17 0.37
Co. Cocinero COC -42.95 -71.62 1093 1.86 2.49 0.27 0.46
Co. Nahuel Pan NAP -43.01 -71.20 943 1.41 1.92 0.2 0.28

* Datos extraidos de Mathiasen y Premoli (2010),

44



Ecosistemas 28(1): 35-47 Ignazi et al. 2019

Tabla A3. Caracteristicas geogréficas y diversidad genética de Nothofagus pumilio en los cuatro cerros analizados en el gradiente altitudinal. Ae, nimero
de alelos efectivo; Ar, riqueza alélica; Ho, heterocigosis observada y He, heterocigosis esperada.

Table A3. Geographical characteristics and genetic diversity of Nothofagus pumilio in the four mountains analyzed for the altitudinal gradient. Ae, effective
number of alleles; Ar, allelic richness; Ho, observed heterozygosity and He, expected heterozygosity.

Poblacion* Latitud Longitud Altitud Ae Ar Ho He

Co. Challhuaco -41.27 -71.30 1630 1.01 1.03 0.01 0.01
-41.26 -71.30 1470 1.04 1.10 0.01 0.03

-41.26 -71.28 1250 1.01 1.05 0.01 0.01

-41.25 -71.28 1110 1.01 1.06 0.01 0.01

Co. Lépez -41.10 -71.56 1478 1.03 1.10 0.02 0.03
-41.10 -71.56 1386 1.03 1.07 0.002 0.02

-41.10 -71.55 1256 1.04 1.15 0.03 0.04

-41.09 -71.55 1143 1.04 1.12 0.01 0.03

Co. Otto -41.15 -71.39 1427 1.00 1.00 0.00 0.00
-41.15 -71.38 1373 1.04 1.15 0.02 0.04

-41.15 -71.36 1210 1.05 1.17 0.01 0.04

-41.15 -71.34 1102 1.05 1.19 0.03 0.05

Vn. Martial -54.79 -68.39 670 1.06 1.19 0.02 0.05
-54.80 -68.37 385 1.05 1.18 0.04 0.04

* datos extraidos de Premoli (2003).

Tabla A4. Variables bioclimaticas extraidas de la base de datos de Worldclim.
Table A4. Bioclimatic variables extracted from the Worldclim database.

D Variable bioclimatica Descripcion Unidades
BIO1 Temperatura media anual Promedio de las temperaturas medias registradas en cada mes °C
BIO2 Rango diurno promedio Promedio de los valores mensuales de (Tmax-Tmin) °C
BIO3 Isotermalidad (B1O2/BIO7)*100 °C
BIO4 Estacionalidad de la temperatura Desviacion estandar *100 %
BIO5 Temperatura maxima del mes mas calido °C
BIO6 Temperatura minima del mes mas frio °C
BIO7 Rango anual de la temperatura (BIO5-BIOB6) °C
BIO8 Temperatura media del cuarto mas humedo Promedio de la temperatura de los cuatro meses mas humedos del afio °C
BIO9 Temperatura media del cuatrimestre mas seco Promedio de la temperatura de los cuatro meses mas secos del afio °C

BIO10 Temperatura media del cuatrimestre mas calido = Promedio de la temperatura de los cuatro meses mas calidos del afio °C
BIO11 Temperatura media del cuatrimestre mas frio Promedio de la temperatura de los cuatro meses mas frios del afio °C
BIO12 Precipitacion anual Mm
BIO13 Precipitacion del mes mas humedo Mm
BIO14 Precipitacion del mes mas seco Mm
BIO15 Estacionalidad de la precipitacion Coeficiente de variacion %
BIO16 Precipitacion del cuatrimestre mas humedo Promedio de la precipitacion de los cuatro meses mas humedos del afio Mm
BIO17 Precipitacion del cuatrimestre mas seco Promedio de la precipitacion de los cuatro meses mas secos del afio Mm
BIO18 Precipitacion del cuatrimestre mas calido Promedio de la precipitacion de los cuatro meses mas calidos del afio Mm
BIO19 Precipitacion del cuatrimestre mas frio del afio Promedio de la precipitacion de los cuatro meses mas frios del afio Mm
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Tabla A5. Regresiones simples entre las 19 variables bioclimaticas y la  Tabla A6. Regresiones simples entre las 19 variables bioclimaticas y la

latitud. longitud.

Tabla AS. Simple regressions among the 19 bioclimatic variables and la-  Tabla A6. Simple regressions among the 19 bioclimatic variables and lon-

titude. gitude.

dependiente K F(29 P ; dopendionte R FO#0 P ;

BIO1 0.24 7.91 0.009 -0.49 BIO1 0.04 1.55 0.221 0.19
BIO2 0.92 272.13 0.000 -0.96 BIO2 0.66 78.29 <0.001 -0.81
BIO3 0.80 101.51 0.000 -0.90 BIO3 0.05 2.07 0.158 0.22
BIO4 0.54 28.85 0.000 -0.73 BI04 0.79 154.17 <0.001 -0.89
BIO5 0.79 95.53 0.000 -0.89 BIO5 0.02 0.78 0.384 -0.14
BIO6 0.02 0.48 0.495 -0.14 BIO6 0.17 8.00 0.007 0.41
BIO7 0.92 295.55 0.000 -0.96 BIO7 0.73 109.29 <0.001 -0.86
BIO8 0.34 12.89 0.001 0.58 BIO8 0.09 3.85 0.057 0.30
BIO9 0.75 74.83 0.000 -0.87 BIO9 0.01 0.44 0.509 0.10
BIO10 0.52 27.12 0.000 -0.72 BIO10 0.00 0.03 0.873 0.03
BIO11 0.10 2.67 0.115 -0.31 BIO11 0.13 6.13 0.018 0.36
BIO12 0.33 12.36 0.002 -0.58 BIO12 0.80 157.85 <0.001 0.89
BIO13 0.71 61.89 0.000 -0.84 BIO13 0.64 72.53 <0.001 0.80
BIO14 0.22 7.22 0.013 0.47 BIO14 0.90 342.37 <0.001 0.95
BIO15 0.96 574.79 0.000 -0.98 BIO15 0.64 72.30 <0.001 -0.80
BIO16 0.68 53.09 0.000 -0.82 BIO16 0.73 106.29 <0.001 0.85
BIO17 0.14 417 0.052 0.38 BIO17 0.92 433.84 <0.001 0.96
BIO18 0.20 6.32 0.019 0.45 BIO18 0.92 465.11 <0.001 0.96
BIO19 0.74 70.59 0.000 -0.86 BIO19 0.70 95.04 <0.001 0.84

Tabla A7. Regresiones simples entre las 19 variables bioclimaticas y la  Tabla A8. Regresiones simples entre las variables de diversidad genética

altitud. y la altitud, la longitud y la latitud en cada gradiente.
Tabla A7. Simple regressions among the 19 bioclimatic variables and al-  Tabla A8. Simple regressions among genetic diversity variables and the la-
titude. titude, longitude and altitude for each gradient.
Variable . Variable 2 Variable
dependiente R? F(1;12) P B dependiente R F Gl P predictora B
BIO1 0.20 2.91 0.114 0.44 Gradiente latitudinal
BIO2 0.79 44.31 <0.001 0.89 Ae 0.30 10.68 1;25 0.003 Latitudinal ~ 0.55
BIO3 0.002 0.02 0.886 -0.04 .
Ar 0.29 10.39 1;25 0.004 Latitudinal 0.54
BIO4 0.71 29.09 <0.001 0.84
BIO5 0.54 14.25 0.003 0.74 Ho 0.33 1256 1;25 0.002 Latitudinal 0.58
BIO6 0.17 2.39 0.148 -0.41 He 0.29 10.28 1;25 0.004 Latitudinal  0.54
BIO7 0.72 31.30 <0.001 0.85 Gradiente longitudinal
BIO8 0.91 116.66 <0.001 -0.95
Ae 0.04 153 1,40 0.224 Longitud  0.19
BIO9 0.51 12.65 0.004 0.72
BIO10 0.40 7.86 0.016 0.63 Ar 0.01 059 1,40 0.447 Longitud 0.12
BIO11 0.003 0.04 0.846 0.06 Ho 0.00 0.17 140 0.681 Longitud  0.07
BIO12 0.25 3.96 0.070 0.50 .
He 0.02 0.97 1,40 0.332 Longitud 0.15
BIO13 0.50 11.99 0.005 0.71
BIO14 0.70 28.16 <0.001 -0.84 Gradiente altitudinal
BIO15 0.73 32.85 <0.001 0.86 Ae 0.31 536 1;12 0.039 Altitud -0.56
BIOT6 0.54 13.87 0.003 0.73 Ar 038 7.37 112 0019  Altud  -0.62
BIO17 0.42 8.83 0.012 -0.65
Ho 063 796 1;12 0.015 Altitud -0.63
BIO18 0.64 21.30 <0.001 -0.80
BIO19 0.57 15.63 0.002 0.75 He 0.32 570 1;12 0.034 Altitud -0.57
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Figure A1. Relacion entre el numero efectivo de alelos (Ae) y la riqueza alélica (Ar) y las variables bioclimaticas Bio 14 y Bio 8 que arrojaron resultados
significativos en las regresiones mdultiples para los distintos gradientes.

Figure A1. Relationship among the effective number of alleles (Ae) and allelic richness (Ar) and the bioclimatic variables Bio 14 and Bio 8 that yielded sig-
nificant results in the multiple regressions for the different gradients.
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